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Riassunto 
 
Nella cavità nasale dei mammiferi si trovano delle lamine ossee coperte da epitelio 
chiamate turbinati. Sono divise in tre set: maxilloturbinati, nasoturbinati e 
etmoturbinati. Queste strutture sono fondamentali per i mammiferi poiché i 
maxilloturbinati provvedono al riscaldamento e al recupero d’acqua dell’aria. Gli 
etmoturbinati invece consentono il rilevamento degli odori. La funzione dei 
nasoturbinati rimane tutt’ora dibattuta. Nei cetacei, i mammiferi meglio adattati alla 
vita acquatica, i turbinati hanno subito grosse modifiche. Nei misticeti attuali sono 
presenti solo gli etmoturbinati, mentre negli odontoceti attuali sono totalmente 
assenti. Gli artiodattili, il gruppo vivente più filogeneticamente vicino ai cetacei, 
hanno tutti e tre i set di turbinati ben sviluppati. Per comprendere le dinamiche 
evolutive che hanno portato a una riduzione così radicale bisogna indagare 
all’interno del gruppo estinto degli archeoceti. Questi cetacei rappresentano le 
forme che si sono evolute in animali acquatici. Sebbene siano noti in letteratura 
alcuni crani di archeoceti che eccezionalmente conservano queste delicate lamine 
ossee (in genere non fossilizzano), tuttavia in passato ne è stato pubblicato solo uno 
studio dettagliato basato su un cranio frammentario riferito ad un archeoceto 
indeterminato. In questa tesi sono stati esaminati i turbinati di Aegyptocetus tarfa 
un archeoceto della famiglia dei Protocetidae risalente all’Eocene medio dell'Egitto. 
Oltre a A. tarfa sono stati esaminati quattro artiodattili moderni: per la prima volta 
sono stati confrontati i turbinati di un archeoceto con quelli dei mammiferi terrestri 
con loro più strettamente imparentati.  A. tarfa è noto per uno scheletro incompleto 
rappresentato dal cranio, le mandibole, le vertebre cervicali e toraciche e le coste. 
A differenza dei cetacei attuali, era ancora provvisto di denti eterodonti e narici in 
posizione anteriore. Inoltre la struttura della parte anteriore della sua colonna 
vertebrale suggerisce che avesse ancora arti anteriori robusti e pertanto è probabile 
che questo cetaceo fosse ancora in grado di spostarsi sulla terraferma. L’analisi è 
stata possibile perché questo reperto presenta un eccezionale stato di conservazione 
dei turbinati. Lo scopo di questo studio era quello di verificare se in A. tarfa sono 
già presenti riduzioni dei turbinati e, in caso affermativo, di che entità. Ciò è stato 
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possibile effettuando delle tomografie assiali computerizzate (TAC) ai crani sia di 
A. tarfa che di quattro artiodattili attuali. L’utilizzo di tale tecnologia diagnostica 
per lo studio dei turbinati è abbastanza recente e si è rivelato estremamente utile. 
Sulle TAC sono stati evidenziati ed è stata misurata la superficie dei turbinati. 
Questi valori sono stati standardizzati rapportandoli con altri (ad esempio il peso 
stimato dell'animale). Comparando i valori ottenuti per A. tarfa con quelli degli 
artiodattili esaminati è emerso che nell’archeoceto era presente un’evidente 
riduzione dei turbinati. Infine, nell'ambito della questione relativa ai possibili 
progenitori dei cetacei, sono stati messi a confronto i turbinati di A. tarfa con quelli 
di diversi gruppi di mammiferi terrestri. Alcuni caratteri dei maxilloturbinati, 
osservati sia negli artiodattili che in A. tarfa (sebbene parzialmente obliterati 
dall'atrofizzazione), supportano l'ipotesi (sostenuta dai dati molecolari e in parte 
anche da quelli paleontologici) che i cetacei siano derivati da questi mammiferi 
terrestri. 
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1 INTRODUZIONE 
 
In questa tesi sono stati ricostruiti tramite tomografie assiali computerizzate (TAC) 
i turbinati eccezionalmente conservati nell'olotipo dell’archeoceto Aegyptocetus 
tarfa (Mammalia, Cetacea) e sono stati comparati con quelli di 3 artiodattili attuali. 
I turbinati sono sottili lamine ossee ricoperte da epitelio che si trovano all’interno 
della cavità nasale dei mammiferi (Van Valkenburg et al. 2011). Come outgroup di 
confronto sono stati scelti gli artiodattili perché, secondo i dati paleontologici e 
molecolari, sono l’ordine attuale filogeneticamente più vicino ai cetacei (Fordyce 
& Barnes 1994, Thewissen et al. 2009, de Muizon 2009, Uhen 2010, Berta et al. 
2014). Gli artiodattili sono tutti animali terresti e posseggono tutti e tre i set di 
turbinati (maxilloturbinati, etmoturbinati e nasoturbinati) ben sviluppati. D’altro 
canto nei cetacei attuali i turbinati sono fortemente ridotti o addirittura assenti. 
L’obbiettivo principale è stato quello di verificare se nei turbinati del cranio di A. 
tarfa siano presenti delle riduzioni strutturali e associarle a riduzioni di funzionalità. 
Indagare questo aspetto può aiutare a chiarire le dinamiche adattative che hanno 
portato gli artiodattili terrestri, nell’arco di pochi milioni di anni, a evolversi in 
animali completamente acquatici. Nell'ambito della questione relativa ai possibili 
progenitori dei cetacei, è stata anche analizzata la morfologia dei maxilloturbinati 
per fare delle considerazioni sulla storia evolutiva di A. tarfa. Infatti la forma dei 
maxilloturbinati sembra correlata con la filogenesi (Hillenius 1992, Van 
Valkenburg et al. 2004). Pertanto sono stati confrontati i maxilloturbinati di A. tarfa 
con quelli di diversi gruppi di mammiferi terresti al fine di verificare se le lamine 
di questo archeoceto mostrano maggiore affinità morfologica con quelle degli 
artiodattili a conferma delle strette affinità riscontrate tra i cetacei e questo gruppo 
di ungulati. 
La letteratura scientifica non è particolarmente ricca di studi sui turbinati. La causa 
principale è probabilmente da ricercarsi nelle difficoltà pratiche che presenta lo 
studio di queste strutture. I turbinati sono infatti lamine ossee molto sottili e 
delicate. In passato l’unico modo per descriverli era sezionare crani o teste animali 
fresche. Tale metodo è estremamente invasivo e distruttivo. Un altro ostacolo allo 
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studio dei turbinati era la difficoltà di visualizzazione tridimensionale e in 
associazione con le altre ossa del cranio. I progressi delle tecniche di imaging 
digitale come la tomografia assiale computerizzata (TAC) e la risonanza magnetica 
ha permesso di superare questi ostacoli. Sono infatti sempre di più gli studi che 
applicano tali tecnologie allo studio dei turbinati. Due esempi interessanti di analisi 
comparativa basata sull’imaging digitale dei turbinati sono i lavori di Van 
Valkenburg et al. (2011) e di Godfrey et al. (2012). 
 
 
1.1 ANATOMIA DELLA CAVITÀ NASALE E DEI TURBINATI 
 
Il naso e la cavità nasale, o passaggio nasale, dei mammiferi sono elementi molto 
complessi sia funzionalmente che strutturalmente. Sono infatti la prima “stazione” 
che l’aria inalata raggiunge e mettono in comunicazione l’esterno con l’organismo 
interno. Fra le attività che svolge si annovera quella olfattoria, fondamentale nella 
vita e nell’ecologia di molti animali.  La cavità nasale ha anche una funzione di 
riscaldamento, umidificazione dell’aria inalata e di recupero dell’acqua che 
Figura 1 Sezione sagitale destra del cranio di procione (Procyon lotor). Et, etmoturbinati; Mt, 
maxilloturbinati; Nt, nasoturbinat; Tl lamina trasversa. (modificata da Hillenius 1992) 
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andrebbe persa durante l’espirazione. La cavità nasale fa anche da filtro che 
impedisce il passaggio di corpi estranei e patogeni (Harkema et al. 2006). È stata 
descritta come una torre di lavaggio per le vie respiratorie, poiché assorbe le 
particelle inalate, le molecole esterne all’organismo e microrganismi 
potenzialmente dannosi (Brain 1970). Le cavità in diretta comunicazione con 
l’esterno sono le narici, posteriormente si trova una camera detta vestibolo nasale. 
La comunicazione con il comparto successivo è affidata alle valvole nasali, 
dopodiché si trova la cavità nasale vera e propria o camera principale. La cavità 
nasale, può essere, dal punto di vista funzionale, diviso in tre parti: la main nasal 
airway (MNA), la olfactory airway (OA) e la nasofaringe (Reznik 1990). La MNA 
è la via che porta il maggior flusso di aria e termina all’estremità caudale del setto 
nasale. Qui il flusso viene pulito dalle impurità, riscaldato e umidificato. 
Posteriormente al setto nasale si trova la nasofaringe. Questa mette in 
comunicazione la cavità nasale con il cavo orale e quindi con le vie aeree inferiori. 
Al di sopra delle MNA si trova lo spazio della OA, attraverso questa via l’aria 
raggiunge il recesso olfattorio. Qui si trovano i recettori per captare le molecole 
odorose (Reznik 1990).  
Tutte le funzioni sopra citate sono possibili grazie ai vari tipi di epiteli che ricoprono 
la cavità nasale. In particolare le funzioni di “condizionamento” dell’aria e la 
recezione degli odori sono svolte dei turbinati (Fig. 1). Questi sono delle sottili 
lamine ossee più o meno convolute, sono esclusive dei mammiferi (Rowe et al. 
2011) e sono ricoperti da uno strato di tessuto epiteliale ben vascolarizzato 
(Harkema 2006). Si proiettano all’interno dalle pareti laterali e superiori della cavità 
nasale e solitamente ve ne sono tre: nasoturbinati, maxilloturbinati e etmoturbinati 
(Hillenius 1992, Rowe et al. 2005, Pihlström 2012). Queste tre lamine prendono il 
nome dall’osso da cui generano, i nasoturbinati generano dal nasale, i 
maxilloturbinati dal mascellare e gli etmoturbinati dall’etmoide. Questi tre tipi di 
turbinati tuttavia hanno funzioni diverse a seconda dei tipi di epiteli che li ricoprono. 
I maxilloturbinati, localizzati più anteriormente, sono tappezzati per lo più da 
epitelio non sensoriale. Questo epitelio scalda e umidifica l’aria inalata durante 
l’inspirazione. Durante l’espirazione poi recupera l’acqua impiegata tramite un 
sistema di scambio controcorrente. I maxilloturbinati svolgono quindi una funzione 
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respiratoria. Sembra inoltre che la morfologia dei maxilloturbinati sia fortemente 
correlata con la filogenesi (Hillenius 1992; Hillenius 1994, Van Valkenburg et al. 
2004). Gli etmoturbinati invece sono localizzati posteriormente nel recesso 
olfattorio. Sono per la maggior parte ricoperti da un epitelio sensoriale ricco di 
chemiocettori atti a captare le molecole odorose nell’aria. Svolgono quindi una 
funzione olfattoria (Van Valkenburg et al.  2004, Smith et al. 2007a, Van 
Valkenburg et al. 2011, Pihlström 2012). In molti gruppi di mammiferi gli 
etmoturbinati sono esclusi quasi del tutto dal passaggio dell’aria tramite una lamina 
trasversa. Per rilevare gli odori ricorrono allo sniffing: viene più volte pompata con 
forza l’aria nella cavità nasale in modo che questa raggiunga il recesso olfattorio e 
gli etmoturbinati. Al di sopra dei maxilloturbinati in posizione arretrata si trovano i 
nasoturbinati, tuttavia su questi ultimi c’è ancora incertezza nel mondo scientifico 
rispetto alla loro funzione.  Secondo alcuni studi nei carnivori i nasoturbinati hanno 
una funzione olfattoria (Van Valkenburg et al. 2004; Van Valkenburg et al. 2011). 
Secondo un altro studio riguardante Saiga tatarica svolgono entrambe le funzioni 
(Clifford & Withmer 2004). Va detto che gli studi citati riguardano gruppi diversi 
di mammiferi. Si potrebbe quindi ipotizzare che le proporzioni degli epiteli dei 
nasoturbinati possa variare a seconda del taxon che si considera, variandone così la 
funzione predominante. Bisogna tener presente inoltre che i nasoturbinati non sono 
presenti in tutti gli ordini, mancano per esempio nei primati (Harkema 2006). In 
ogni caso, per risolvere la questione, sarebbero necessari ulteriori studi istologici 
mirati. 
 
1.2 I TURBINATI NEI MAMMIFERI  
I turbinati hanno un’origine molto antica nella storia dei mammiferi: nella cavità 
nasale di alcuni Pelycosauria risalenti al Carbonifero sono state trovate delle creste 
ossee ad andamento subparallelo in posizione molto arretrata. Queste creste sono 
state interpretate come gli attacchi di un sistema di etmoturbinati. Tuttavia non sono 
stati trovate altre creste in posizione più avanzata, quindi non dovevano essere 
presenti turbinati con funzione respiratoria in queste forme primitive di sinapsidi. 
Le prime evidenze di turbinati con funzione respiratoria provengono dal terocefalo 
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Glanosuchus, risalente al Permiano superiore. Oltre a creste indicanti un set di 
etmoturbinati, è stata evidenziata la presenza di una cresta in posizione più anteriore 
e ventrale. In tale posizione si trovano i maxilloturbinati dei mammiferi attuali. 
Inoltre è stata descritta anche una cresta in posizione dorsale interpretabile come 
l’attacco dei nasoturbinati. Data la posizione arretrata gli è stata attribuita una 
funzione olfattoria (Hillenius 1994).   
I primi turbinati con funzione respiratoria sono comparsi con i Therocephalia e non 
è un caso: si tratta di un gruppo di rettili mammaliani che aveva sviluppato 
caratteristiche sempre più “mammal-like”. Probabilmente le forme più avanzate di 
questo gruppo avevano già sviluppato una primordiale forma di endotermia, cioè la 
regolazione della temperatura corporea dovuta a un alto metabolismo. Per sostenere 
un metabolismo elevato i mammiferi devono avere un’elevata frequenza 
respiratoria. È stato calcolato sperimentalmente che la perdita di acqua tramite la 
respirazione rappresenta il 73% della perdita totale di acqua per evapo-traspirazione 
(Hillenius 1992). Inoltre durante la respirazione orale, quindi senza coinvolgere i 
maxilloturbinati, si ha un aumento del tasso di perdita idrica pari a 36% - 143%. 
Strutture simili a turbinati respiratori non sono invece presenti nei rettili. Infatti, con 
un tasso metabolico molto più basso, la perdita di acqua tramite la respirazione 
rappresenta appena il 13% - 56% della perdita di acqua totale (Hillenius 1992). 
Quindi non c’è ragione per un rettile di sviluppare una superficie di scambio per il 
recupero di acqua persa con la respirazione. Al contrario si capisce quanto sia 
importante per un mammifero avere delle strutture che permettano di recuperare 
almeno una parte della grande quantità di acqua che andrebbe altrimenti persa. Si 
può quindi affermare che la presenza dei maxilloturbinati sia strettamente legata 
all’endotermia. I dati sperimentali inoltre mettono in evidenza il ruolo centrale che 
i maxilloturbinati hanno all’interno della fisiologia mammaliana (Harkema 2006).  
Gli etmoturbinati d’altra parte sono fondamentali per i mammiferi che fanno grande 
affidamento sul fiuto per la ricerca del cibo (quali Canidae, Mustelidae ecc.). nelle 
interazioni sociali, quali la ricerca del partner e il riconoscimento dei piccoli 
(Reznik 1990).  
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I rettili posseggono delle strutture simili agli etmoturbinati mammaliani. Si tratta di 
propaggini dette conche. Queste si differenziano dai turbinati principalmente per 
due ragioni: sono cartilaginee e non ossee, hanno forma molto semplice e non 
convoluta, sono ricoperte interamente da epitelio olfattorio e (Hillenius 1994). 
Un sistema di lamine ossee, evolutesi però separatamente da quelle dei mammiferi, 
è presente anche negli uccelli. Questi sono gli unici animali endotermi viventi oltre 
ai mammiferi. Si dividono in turbinati anteriori, medi e posteriori, i primi due hanno 
funzione respiratoria, mentre l’olfatto è ristretto ai soli turbinati posteriori. È 
interessante notare che i turbinati medi hanno una forma a pergamena molto 
convoluta e che può presentare svariate ramificazioni. Tale morfologia garantisce 
una grande superficie di scambio di calore e acqua, confermando la stretta 
correlazione fra turbinati respiratori e endotermia (Hillenius 1994).  
Attualmente quasi tutti i mammiferi terrestri posseggono turbinati ben sviluppati. 
Questo permette loro di mantenere un alto metabolismo grazie ai turbinati 
respiratori. I turbinati adibiti all’olfatto invece consente ai mammiferi di intessere 
rapporti sociali e facilita la ricerca del cibo. Tuttavia non sempre sono presenti tutti 
Figura 2 Rappresentazioni schematiche non in scala delle cavità nasali e dei turbinati di uomo 
(A), scimmia (B), cane (C), coniglio (D) e topo (E). HP = palate duro; n = narice; NP = 
nasofaringe; et = etmoturbinati; nt = nasoturbinati; mx = maxilloturbinati; mt = turbinato 
medio; it = turbinato inferiore; st = turbinato superiore. (Harkema et al. 2006) 
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e tre i set di turbinati, ad esempio i primati (compreso l’uomo) non presentano 
nasoturbinati (Fig. 2). Un altro gruppo che presenta forti riduzioni sono i cetacei 
attuali nei quali possono addirittura essere totalmente assenti. In generale si può 
affermare che nei mammiferi acquatici e semi-acquatici ci sia una riduzione della 
capacità olfattoria. Infatti recettori olfattori dei mammiferi, al contrario di quelli dei 
pesci, non sono utilizzabili in acqua. Questa riduzione si può osservare ad esempio 
nei sireni nell’ornitorinco (Pihlström 2012). A conferma di tale regola, sono state 
fatte osservazioni dettagliate sui carnivori. In uno studio di Van Valkeburg et al. 
(2011) sono stati messi a confronto i turbinati di 8 specie terrestri (appartenenti alle 
famiglie Ursidae, Mustelidae e Procyonidae) 3 semiacquatiche (appartenenti a 
Ursidae e Mustelidae) e 5 acquatiche (appartenenti a Phocidae e Otariidae). Lo 
scopo è stato quello di verificare se nei carnivori acquatici (focidi e otaridi) ci fosse 
un’espansione dei turbinati respiratori e una riduzione dei turbinati olfattori. 
Un’espansione dei turbinati respiratori permetterebbe una migliore ritenzione di 
calore e, per gli animali marini, acqua. Infatti l’alta salinità del mare lo rende una 
fonte d’acqua non utilizzabile. Al contrario l’olfatto avrebbe meno importanza nella 
vita di un mammifero acquatico per i motivi sopra citati. L’esame dei turbinati è 
stato fatto tramite TAC ad alta risoluzione dei crani delle 16 specie considerate (Fig. 
3). In questo studio i maxilloturbinati sono stati considerati i soli turbinati con 
Figura 3 Sezione coronale e sagittale di un cranio di un ghiottone (Gulo gulo) (A, B) e di una 
foca leopardo (Hydrurga leptonyx) (C, D). I maxilloturbinati sono evidenziati in rosso, gli 
etmoturbinati in azzurro e i nasoturbinati in blu. Modificata da Van Valkenburg et al. (2011) 
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funzione respiratoria. I nasoturbinati sono stati considerati come turbinati olfattori 
insieme agli etmoturbinati. Le superfici misurate sono state rapportate alla 
lunghezza del cranio, al volume della camera alloggiante i turbinati e alla massa 
corporea. È stata inoltre fatta una proporzione fra superficie dei turbinati respiratori 
e superficie dei turbinati olfattori. I dati raccolti hanno dimostrato che 
effettivamente nei carnivori acquatici c’è una forte espansione dei maxilloturbinati.  
È stata evidenziata anche una riduzione dei turbinati olfattori nei carnivori acquatici 
rispetto a quelli terrestri. In questi ultimi la superficie dei nasoturbinati e degli 
etmoturbinati è circa doppia rispetto a quella dei maxilloturbinati. Nei carnivori 
acquatici invece i turbinati respiratori hanno una superficie tripla rispetto a quelli 
olfattori. Le specie semiacquatiche hanno presentato invece dei rapporti intermedi 
con una maggiore estensione dei turbinati olfattori in due specie su tre (Van 
Valkenburg et al 2011). 
 
1.3 ORIGINE ED EVOLUZIONE DEI CETACEI 
 Gli artiodattili sono l’ordine attuale 
più strettamente imparentato con i 
cetacei (Fig. 4) (Fordyce & Barnes 
1994, Thewissen et al. 2009, de 
Muizon 2009, Uhen 2010, Berta et al. 
2014).  I dati molecolari indicano gli 
Hippopotamidae come la famiglia di 
artiodattili più vicino ai cetacei 
(Geisler & Theodore 2009). Il record 
fossile ha permesso di ricostruire in 
maniera dettagliata il cammino 
evolutivo che ha portato dagli 
artiodattili terrestri ai cetacei 
pienamente acquatici. Tutte le forme 
intermedie tra gli artiodattili e i due 
cladi di cetacei attuali sono 
Figura 4 Albero filogenetico che mostra le 
relazioni fra artiodattili e cetacei e i cambiamenti 
cranici causati dall’arretramento delle narici 
esterne (telescopia). In rosso sono indicate le ossa 
premascellari e in verde le ossa nasali. 
Modificata da Fahlke et al. (2011). 
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raggruppati nel gruppo parafiletico estinto degli Archaeoceti.  La famiglia più 
basale è quella dei Pakicetidae (Eocene inferiore), che raggruppa specie come 
Pakicetus inachus e Himalayacetus subathuensis. Erano animali terresti dalla forma 
simile a quella di un lupo o di una volpe. Tuttavia presentano un marcato 
ispessimento della bolla timpanica, carattere presente anche nei cetacei, per 
migliorare la percezione dei suoni in ambiente acquatico. Inoltre la dentatura dei 
pakicetidi sembra adattata a una dieta ittica (Thewissen et al. 2001; Uhen 2010). 
Una delle famiglie più numerose degli archeoceti è quella dei Protocetidae (Fig. 5), 
originatisi nell’Indo-Pakistan nell’Eocene medio (Uhen 2010). I protocetidi si 
caratterizzano per una dentatura ancora differenziata (i cetacei attuali hanno 
dentatura omodonte o assente).  Possiedono inoltre presenti 4 arti sviluppati e grandi 
ossa pelviche connesse alla colonna vertebrale. Dagli studi fatti è emerso che le 
zampe fossero abbastanza forti da reggere il peso dell’animale fuori dall’acqua. È 
quindi ipotizzabile che avessero uno stile di vita semiacquatico. Un’eccezione è 
rappresentata da Georgiacetus che ha le pelvi non connesse con le vertebre.  
Potrebbe quindi non essere stato in grado di sostenere il suo peso fuori dall’acqua. 
In acqua gli arti, molto probabilmente palmati, venivano usati come pagaie per 
fornire la propulsione all’animale (Gingerich et al 2001, Uhen 2008, Uhen 2010). 
Tutti i rappresentanti di questa famiglia sono stati rinvenuti in sedimenti marini 
(Uhen 2010). Dovevano quindi avere un’ecologia simile a quella delle foche attuali.  
I primi cetacei completamente acquatici sono gli appartenenti alla famiglia dei 
Basilosauridae (Uhen 2010). Alcuni dei rappresentanti più noti sono Basilosaurus 
isis e Dorudon atrox (Fig. 6). Infatti i loro arti posteriori sono molto ridotti e le pelvi 
non sono più connesse alla colonna vertebrale (Uhen 2004). Inoltre l’omero, il radio 
Figura 5 Ricostruzione di uno scheletro del protocetide Rodhocetus kasrani. Modificata 
da Uhen 2010. 
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e l’ulna si presentano appiattiti suggerendo che gli arti anteriore fossero diventati 
delle pinne pettorali (Uhen 2010). I basilosauridi hanno un corpo allungato con 
vertebre toraciche e lombari aggiuntive. Le vertebre caudali dei basilosauridi sono 
appiattite dorsoventralmente. Questo indica la presenza di una pinna caudale fatta 
da tessuto simili a quella dei cetacei attuali (Uhen 2004). Il cranio dei basilosauridi 
si presenta allungato con dentatura eterodonte con i denti posteriori provvisti di 
denticoli accessori.   
Dai basilosauridi, a ridosso della transizione Eocene/Oligocene, si originarono i 
moderni Neoceti (Geisler & Sanders 2003, Uhen 2004). Questo gruppo comprende 
le forme estinte e attuali degli Odontoceti (gli unici cetacei attuali che conservano 
denti, quali delfini, orche ecc.) e i Mysticeti (cetacei che nel corso della loro 
evoluzione hanno sostituito i denti con i fanoni, quali balene e balenottere). In base 
ai dati paleontologici e molecolari i Neoceti sono considerati un gruppo 
monofiletico (cioè un gruppo che comprende tutti i soli discendenti di un antenato 
comune). Un basilosauride molto vicino all’antenato dei Neoceti è Chrysocetus 
(Uhen & Gingerich 2001). Infatti quest’ultimo potrebbe condividere una 
caratteristica fondamentale con i Neoceti: la monofiodontia (la condizione per cui 
è disponibile un unico set di denti che dura per tutta la vita). L’ipotesi che 
Chryscetus fosse una animale monofiodonte è basata sul fatto che l’olotipo è un 
esemplare giovanile che tuttavia possiede una dentatura da adulto. Quindi potrebbe 
non aver mai avuto un set di denti decidui (Uhen & Gingerich 2001). 
 
 
Figura 6 Ricostruzione dello scheletro del basilosauride Dorudon atrox. Modificata da 
Uhen 2010. 
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1.4 I TURBINATI NEI CETACEI 
Nei cetacei, durante il passaggio all’ ambiente subacqueo, le narici e la cavità nasale 
hanno subito grossi arrangiamenti andando a posizionarsi all’apice del cranio 
(sfiatatoio) (Berta et al. 2014). Tale riposizionamento è stato causato 
dall’estensione posteriore del mascellare e del premascellare (telescopia). Questi 
arrangiamenti, tuttavia non sono identici per tutti i cetacei. Infatti all’interno del 
clade degli Odontoceti è presente un cranio asimmetrico, ossa nasali elevate e 
compresse anteroposteriormente (Mead & Fordyce 2009) e la scomparsa totale dei 
turbinati (Godfrey 2013, Berta et al. 2014). Nei Mysticeti invece è presente un 
cranio simmetrico, nasali piatti come nei mammiferi terrestri (Uhen 2004, 
Fitzgerald 2010) e la presenza di un rudimentale sistema di etmoturbinati (Godfrey 
et al. 2012, Godfrey 2013). La funzione di tale sistema olfattivo è ancora dibattuta, 
ma le ipotesi più accreditate sono il riconoscimento conspecifico e la ricerca dei 
banchi di krill che costituiscono il loro nutrimento (Godfrey et al. 2012). È stato 
dimostrato che i banchi di krill emettono dimetilsolfato che viene rilevato da 
svariati animali plaktofagi (Nevitt 1999).  La perdita del senso dell’olfatto negli 
odontoceti trova spiegazione nella costruzione di un apparato per produrre suoni ad 
alta frequenza (biosonar). Infatti questo sistema viene utilizzato dagli odontoceti 
per la ricerca del cibo e per la comunicazione sociale in sostituzione dell’olfatto. 
Tale riduzione è così radicale che anche il nervo olfattivo e il bulbo olfattivo sono 
atrofizzati o totalmente assenti (Berta et al. 2014). Viene ipotizzata una causa 
ulteriore per perdita degli etmoturbinati negli odontoceti: l’espansione dell’encefalo 
e l’arretramento della cavità nasale. Gli etmoturbinati sarebbero rimasti 
“schiacciati” tra la cavità cranica in espansione e l’arretramento della cavità nasale. 
Nei misticeti era necessario invece il mantenimento di un apparato olfattorio 
funzionante per la ricerca di cibo. Infatti le narici dei misticeti si trovano in una 
posizione più avanzata rispetto a quelle degli odontoceti attuali (Godfrey et al. 
2012). L’assenza di turbinati respiratori in tutti i cetacei potrebbe essere spiegata 
dalla necessità di scambiare velocemente grandi volumi d’aria durante l’emersione 
(Reidenberg & Laitman 2008).  
Tra i cetacei estinti sono stati identificati turbinati olfattori nel remingtonocetide 
Andrewsiphius sloani e nel protocetide Aegyptcetus tarfa (Pihlström 2008, Bianucci 
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& Gingerich 2011). In Artiocetus clavis (Remingtonocetidae) sono presenti 
maxilloturbinati e etmoturbinati (Fahlke et al. 2011). Sono stati individuati turbinati 
respiratori nei basilosauridi Dorudon atrox e Saghacetus osiris (Uhen 2004; Berta 
et al. 2014). Infine sono stati identificati etmoturbinati rudimentali in Squalodon 
sp., un odontoceto risalente al Miocene (Godfrey 2013). Questo indica che la 
perdita totale dell’olfatto negli odontoceti attuali è avvenuta tardivamente nella loro 
evoluzione. Tuttavia in quasi tutti questi ritrovamenti i turbinati erano danneggiati 
seriamente. Di solito infatti si conservano solo gli attacchi delle lamine ossee al 
cranio e dalla posizione di questi attacchi si può dedurre il tipo di turbinato che è 
andato perduto. Tuttavia questo ne rende impossibile una ricostruzione o una 
misurazione quantitativa. 
Uno dei pochi esempi di turbinati fossili ben conservati in un cetaceo sono quelli di 
CMM-V-4536 studiato da Godfrey et al. (2012). Il reperto è un cranio parziale di 
cetaceo composto dalle sole regioni interorbitaria e intertemporale. È stato ritrovato 
nella contea di Calvert nel Maryland (USA). La sua età è incerta poiché non si è 
certi della formazione di provenienza: probabilmente appartiene alla Formazione 
Piney Point che risale all’Eocene medio-superiore ma non si esclude l’Oligocene. 
La particolarità di tale fossile è l’ottimo stato di conservazione dell’osso etmoide e 
degli etmoturbinati. La TAC ha messo in evidenza la presenza di un semplice 
sistema di etmoturbinati formato da 8 pliche ossee senza convoluzioni e allungate 
antero-posteriormente. L’estrema frammentarietà del reperto ne ha reso tuttavia 
molto difficile un’identificazione certa. Inoltre le regioni interorbitaria e 
intertemporale non sono molto utili perché sono una parte molto conservativa. In 
base a alcuni caratteri diagnostici, è stata ritenuta più probabile l’ipotesi 
dell’appartenenza ai Protocetidae. Tuttavia non è stato possibile escludere del tutto 
che il reperto appartenesse ai Basilosauridae, ai Neoceti o ai Mysticeti. È stato fatto 
poi un confronto fra la TAC del fossile e due crani sezionati di Balaenoptera 
acutostrata (uno in senso parasagittale l’altro in senso trasversale). Il confronto ha 
rivelato che tutti e tre i crani possiedono tutti gli elementi di un apparato olfattorio 
funzionante (un recesso olfattorio con etmoturbinati, una lamina cribrosa e una sede 
per il bulbo olfattorio). È stato rilevato inoltre che sia B. acutorostrata che il 
protocetide hanno le stesse caratteristiche anatomiche di gruppi quali carnivori, 
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ungulati e roditori (vie aeree separate per la respirazione e l’olfatto, recesso 
olfattorio separato e posteriore, flusso unidirezionale nel recesso con ristagno d’aria 
per una migliore discriminazione degli odori). Questi animali hanno un olfatto 
molto sviluppato e sono detti appunto “macrosmatici”. Tali parallelismi hanno 
indotto a ipotizzare che sia B. acutorostrata sia CMM-V-4536 possedessero una 
buona percezione degli odori. Lo studio conclude proponendo l’ipotesi che i 
misticeti abbiano mantenuto un apparato olfattorio funzionante perché si adatta alla 
nutrizione “di massa” praticata da questo gruppo. L’olfatto verrebbe infatti 
utilizzato per l’individuazione dei banchi di krill che costituiscono la loro principale 
fonte di sostentamento. 
 
1.4 AEGYPTOCETUS TARFA 
 
In questa tesi è stato esaminato il 
protocetide Aegyptocetus tarfa, noto per 
un solo reperto. Il fossile era incluso in un 
blocco di calcare nummulitico 
proveniente dalla cava di Kashm el-
Raqaba in Egitto. La cava si sviluppa 
all’interno della Formazione di Gebel 
Hof, vicino alla località Wadi Tarfa, dalla 
quale il fossile prende il nome. La 
formazione, e quindi il fossile, risale 
all’Eocene medio ma l’età precisa è 
incerta (probabilmente tardo Luteziano). 
La scoperta del reperto è avvenuta in 
seguito all’importazione in Italia del 
blocco e al suo taglio in 6 lastre decorative dello spessore di 27.6 mm. In fase di 
restauro è stato posto uno spessore di 5.5 mm tra gli elementi ossei di lastre 
adiacenti. Tale spessore rappresenta il materiale rimosso dalla sega usata per 
tagliare il blocco.  Il reperto è composto da un cranio parziale con la mandibola, 5 
vertebre cervicali, 8 vertebre toraciche e 20 coste. Il fossile è caratterizzato dal suo 
Figura 7 Cranio di A. tarfa in veduta dorsale 
(A), ventrale (B) e laterale (C). Le strie 
chiare sono i tagli della sega. La barra di 
scala è lunga 20 cm. Modificata da Bianucci 
& Gingerich (2011) 
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ottimale stato di conservazione. Questa 
condizione è imputabile a un rapido 
seppellimento in un soffice fango fine e a una 
rapida mineralizzazione che ha isolato 
precocemente il reperto dal weathering. 
Questo ha permesso la conservazione dei 
turbinati che, essendo lamine ossee molto 
sottili e delicate, di solito non fossilizzano 
(Fig. 8).  Gli elementi si trovavano in parziale 
connessione anatomica e quindi riconducibili 
a un unico individuo. Dalla fusione di 
numerose suture craniali e delle epifisi 
vertebrali con le rispettive diafisi si è capito 
che tale individuo doveva essere un giovane 
adulto. A. tarfa è un cetaceo estinto 
appartenente alla famiglia dei Protocetidae e 
probabilmente era ancora provvisto di 4 arti 
con dita palmate. Sono presenti lunghe spine 
neurali, che indicano una robusta muscolatura per sostenere il corpo fuori 
dall’acqua. Ha un cranio allungato con rostro asimmetrico e dentatura eterodonte 
(Fig. 7). Gli incisivi e i canini hanno una forma conica, mentre i premolari e i molari 
sono compressi lateralmente. Sui molari inferiori sono presenti delle superfici di 
occlusione per l’alloggiamento del dente superiore corrispondente. Questo indica 
che A. tarfa aveva un morso potente. Probabilmente utilizzava i denti anteriori per 
afferrare la preda e i denti posteriori per spezzarla. Nel cranio i periotici sono 
parzialmente separati dallo squamoso. La mandibola è provvista di un canale 
mandibolare che in vita doveva essere riempito da un corpo grasso. Inoltre la parete 
mandibolare esterna si presenta assottigliata rispetto a quella degli artiodattili 
terresti. L’asimmetria cranica, la bulla timpanica parzialmente separata dal cranio e 
l’ampio canale mandibolare sono adattamenti per captare suoni ad alta frequenza in 
ambiente acquatico (Fahlke et al. 2011). L’insieme di adattamenti a una vita terreste 
e acquatica indicano per A. tarfa uno stile di vita semi-acquatico. La caratteristica 
Figura 8 Lucido effettuato dalla parte 
superiore della terza lastra. Nel cerchio 
rosso sono evidenziati gli 
etmoturbinati. Si noti l’ottimo stato di 
conservazione. Gli oggetti blu 
rappresentano i nummuliti. 
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più eclatante del fossile è la forte flessione verso il basso del rostro e dello scudo 
frontale rispetto alla scatola cranica (clinorinchia). L’entità della flessione del 
frontale è molto alta in confronto alla lunghezza della scatola cranica. Questa 
condizione, unita alla flessione del rostro, avvicina A. tarfa alla famiglia dei 
Remingtonocetidae. Il significato funzionale della clinorinchia non è chiaro. Questa 
specializzazione potrebbe essere connessa alla nutrizione sul fondale. Tuttavia una 
simile strategia trofica causerebbe una forte erosione dello smalto dentale, causata 
dall’ingestione di sedimento. Ciò non è stato osservato in A. tarfa. Un’altra 
spiegazione potrebbe essere connessa con l’udito: la clinorinchia potrebbe infatti 
aver influito sulla percezione della direzionalità dei suoni (Bianucci & Gingerich 
2011). 
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2 Materiali e metodi 
 
Per questo studio è stato esaminato il cranio dell’olotipo di Aegyptocetus tarfa 
conservato nel Museo di Storia Naturale dell’Università di Pisa (MSNTUP I-
15459). Per il confronto invece sono stati esaminati tre crani di artiodattili, 
anch’essi conservati nel Museo di Storia Naturale dell’Università di Pisa:  
 un cranio di Alcelaphus buselaphus buselaphus (Bovidae) (MSNTUP I - 
C1343) 
 un cranio di Camelus dromedarius (Camelidae) (MSNTUP I-C1435) 
 un cranio di Hippopotamus amphibius (Hippopotamidae) (MSNTUP I-
C228) 
 
 Alcelaphus buselaphus buselaphus è una sottospecie di alcelafo estinta nel 1996. 
Tuttavia le altre sottospecie di questa antilope sono ancora diffuse in Africa. 
Camelus dromedarius e Hippopotamus amphibius (rispettivamente il cammello e 
l’ippopotamo) sono invece specie tutt’ora viventi. I campioni sono stati scelti in 
base allo stato di conservazione dei turbinati visibili. I crani sono stati in seguito 
portati all’unità di radiologia dell’Azienda Ospedaliero-Universitaria di Pisa per 
essere sottoposti a una Tomografia Assiale Computerizzata (TAC) (Fig. 9). Le 
immagini TAC ricavate sono state traferite su tre CD-rom in formato DICOM. 
Per la visualizzazione delle immagini TAC è stato utilizzato il software libero 
Mango (Multi-imaging Analysis GUI). Mango è un visualizzatore di immagini per 
la ricerca medica sviluppato dal Reasearch Imaging Institute della University of 
Texas. Questo software permette di navigare e interagire con immagini 
volumetriche come risonanze magnetiche e TAC. Una delle funzioni più importanti 
di Mango è la possibilità di usare vari operatori per costruire delle Region Of 
Interest (ROI) volumetriche e di calcolarne la superficie. Attraverso la funzione 
“build surface” è anche possibile visualizzare tridimensionalmente le TAC e le ROI 
create. 
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Una volta importate le 
immagini relative alle quattro 
TAC effettuate all’interno di 
Mango si è dovuto lavorare sul 
contrasto per avere una buona 
visibilità dei turbinati 
all’interno dei crani. Il 
contrasto preimpostato del 
software è infatti troppo 
ristretto per garantire una 
buona visualizzazione. Per i 
crani attuali si è deciso di 
impostare un intervallo di scale 
di grigio pari -1000 /2000. Tale 
intervallo è risultato sufficiente 
per una corretta 
visualizzazione di 
maxilloturbinati e 
nasoturbinati. Per gli 
etmoturbinati si è dovuto usare 
un intervallo molto più ristretto 
(-1000 /-400). Nel caso del 
cranio di A. tarfa il lavoro è stato più complicato. Quest’ultimo infatti è un fossile 
composto da calcare. La cavità nasale inoltre risulta riempito di matrice calcarea. Il 
tomografo avrebbe quindi dovuto individuare delle sottili lamine calcaree 
circondate da altro calcare. Una volta importata in Mango la TAC di A. tarfa, si è 
dovuto trovare diversi contrasti per rendere visibili i turbinati. Per i maxilloturbinati 
è stato usato un intervallo di scale di grigio pari a 1760 – 3000. Per i nasoturbinati 
sono stati usati due intervalli diversi: 1827 – 3000 per la parte anteriore, 1808 – 
2309 per la parte posteriore. Questa operazione si è resa necessaria perché i 
nasoturbinati non erano ben distinguibili con un unico intervallo. Per gli 
etmoturbinati è stato invece usato un intervallo di 2279 – 1536. Per tracciare i 
Figura 9 Cranio di A. buselphus e di A. tarfa mentre vengono 
preparati per l'esame al tomografo. 
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turbinati è stata usata la funzione di 
Mango paint mode. Questa funzione 
permette di disegnare una ROI 
composta da pixel volumetrici (voxel) 
con il mouse su una singola slice della 
TAC (Fig. 10). È stato quindi tracciato 
il profilo dei turbinati per ogni slice. In 
seguito sono state ricavate tre ROI 
differenti per ogni set di turbinati. È 
stata poi utilizzata la funzione build 
surface per fare una ricostruzione 
tridimensionale dei crani. Usando il 
comando add ROI, il programma ha 
fatto una ricostruzione 3D della ROI 
ponendola all’interno del modello del 
cranio. Infine con il comando Measure Surface Area sono state calcolate le superfici 
dei tre set di turbinati.   
Poiché il cranio degli artiodattili è simmetrico (Ranslow et al. 2014), nelle specie 
attuali sono stati mappati solo i turbinati sul lato sinistro. Per ricavare la superficie 
totale dei turbinati i valori trovati sono stati raddoppiati. In A. tarfa invece sono stati 
mappati i turbinati da entrambi i lati poiché il cranio di quest’ultimo è asimmetrico 
(Bianucci & Gingerich 2011).  
Per rendere comparabili le misurazioni delle superfici nelle varie specie, queste 
sono state rapportate a 4 parametri (Fig. 11):  
 lunghezza del cranio,  
 larghezza bizigomatica,  
 superficie della camera dei turbinati  
 massa corporea.  
È stato fatto anche un rapporto tra superficie respiratoria e olfattoria per valutare le 
proporzioni tra le due superfici. L’intenzione è stata quella di valutare se nelle forme 
Figura 10 Sezione trasversale del cranio di Camelus 
dromedarius. Con la ROI rossa sono evidenziati i 
maxilloturbinati, Con la ROI blu i nasoturbinati. 
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terrestri ci fosse una funzione predominante e se questa fosse cambiata nel 
passaggio dalla terra all’acqua.  
La lunghezza del cranio e la larghezza bizigomatica nelle forme attuali sono state 
ottenute con la funzione di Mango ruler. Questa funzione misura le distanze 
contando i voxel e converte poi la misura in mm con la scala interna alla TAC. In 
A. tarfa la lunghezza del cranio e la larghezza bizigomatica sono state ricavate dalla 
 Lunghezza 
cranica 
Larghezza 
bizigomatica 
Superficie 
camera dei 
turbinati 
Massa 
corporea 
(stimata) 
Aegyptocetus tarfa 680 mm 270 mm 64952.8 mm2 650 kg 
Alcelaphus 
buselaphus 
346 mm 115 mm 63355 mm2 208.9 kg 
Camelus 
dromedarius 
340.2 mm 150.3 mm 51298.2 mm2 260 kg 
Hippopotamus 
amphibius 
636.4 mm 374.2 mm 177606.4 mm2 1532.1 kg 
Tabella rappresentante i valori dei parametri di confronto di A. tarfa e degli artiodattili 
attuali considerate 
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bibliografia (Bianucci & Gingerich 2011). La superficie della camera turbinati qui 
è intesa come la parte di camera nasale in cui alloggiano questi ultimi. L’estremità 
anteriore corrisponde all’estremità anteriore dei maxilloturbinati. L’estremità 
posteriore corrisponde alla lamina cribrosa. Similmente a quanto fatto 
precedentemente sui turbinati, la superficie è stata calcolata creando una ROI e una 
ricostruzione 3D. Nelle specie attuali, poiché il cranio è simmetrico, è stata 
calcolata la superficie della sola camera di sinistra. Per ricavare la superficie totale 
è stato raddoppiato il dato ottenuto. In A. Tarfa, poiché il cranio è asimmetrico, è 
stata calcolata la superficie di entrambe le camere dei turbinati. 
La massa corporea delle specie attuali è stata ottenuta tramite una retta di 
regressione ripresa dallo studio di Janis (1990). In questo lavoro sono state 
considerate molte variabili craniche e poste in relazione alla massa corporea. Da 
questi rapporti sono state costruire delle rette di regressione. Si è deciso di utilizzare 
la lunghezza del cranio poiché è risultata la variabile meglio correlata con la massa 
corporea. Il peso di A. tarfa è stato ripreso da Bianucci & Gingerich (2011).  
I valori relativi alla superficie dei turbinati sono in parte interpretativi: infatti 
all’interno delle immagini TAC vi sono diverse fonti di errore. Nel caso delle specie 
attuali la principale fonte di errore è stata il contorno dei turbinati che non era 
sempre netto e ben definito. Questo ne ha complicato la mappatura in alcuni punti. 
Nel caso di A. tarfa parte dell’errore è dovuto alla presenza della matrice calcarea 
interna che ne ha complicato la visibilità. Un’altra fonte di incertezza è stato il 
materiale rimosso dalla sega durante la lavorazione. Questo ha costretto a dover 
ricostruire le parti mancanti. In particolare gli etmoturbinati probabilmente sono 
leggermente sottostimati. Poiché sono il set più ramificato la ricostruzione potrebbe 
mancare di alcune diramazioni. Tuttavia solo una piccola parte degli etmoturbinati 
è andata perduta. Quindi le misure effettuate si possono considerare comunque 
affidabili. 
Per la discussione filogenetica sono stati confrontati i maxilloturbinati di A. tarfa 
dal punto di vista morfologico con quelli delle quattro specie attuali esaminate e 
con quelli di Equus caballus (Perissodactyla) e di Urocyon cinereumargenteum 
(Carnivora). Sono state utilizzate immagini provenienti da immagini TAC (solo nel 
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caso di E. caballus è stata utilizzata una risonanza magnetica) in visione trasversale. 
Le immagini di E. caballus e di U. cinereumargenteum sono state prese dalla 
bibliografia (Arencibia et al. 2000, Van Valkenburg et al 2004). Tutte le sezioni 
considerate sono approssimativamente al 50% della lunghezza dei maxilloturbinati. 
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3 Risultati 
A 
B 
Figura 12 Ricostruzione 3D realizzata con Mango del cranio di Aegyptocetus tarfa (A) e di Camelus dromedarius (B) con i 
turbinati in trasparenza. In rosso sono rappresentati i maxilloturbinati, in blu i nasoturbinati, e in verde gli etmoturbinati. 
I crani non sono in scala. 
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In questo studio si è deciso di considerare i maxilloturbinati come turbinati 
respiratori e gli etmoturbinati come turbinati olfattori (Hillenius 1992, Hillenius 
1994, Harkema et al. 2006, Van Valkenburg et al 2004, Van Valkenburg et al. 
2011). I nasoturbinati invece sono stati considerati come dato a parte poiché non 
Figura 13 TAC in visione trasversale delle specie esaminate. In rosso sono evidenziati i maxilloturbinati, in blu i 
nasoturbinati. A. buselaphus (A) C. dromedarius (B), H. ippopotamus (C), A. tarfa (D). I crani non sono in scala. 
Le bande nere sul cranio di A. tarfa sono i tagli effettuati dalla sega parzialmente riempiti di materiale. 
A B 
D C 
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c’è ancora accordo sulla funzione di questo set. Quindi non è stata attribuita una 
funzione precisa, ma sono state fatte solo delle considerazioni quantitative. 
I maxilloturbinati degli artiodattili attuali esaminati (Fig. 12b) hanno una forma 
allungata che occupa la maggior parte della lunghezza della cavità nasale. La 
sezione è a forma di doppia pergamena (Fig. 13a, b, c). A. buselaphus e C. 
dromedarius hanno maxilloturbinati con giri più serrati e stretti. In A. buselaphus 
la pergamena superiore compie, al suo massimo sviluppo, 2,5 giri mentre in C. 
dromedarius ne compie 3,5. La pergamena inferiore compie 2,5 giri sia in A. 
buselaphus sia in C. dromedarius. In H. amphibius la doppia pergamena è molto 
più aperta e larga. La pergamena superiore al suo massimo sviluppo compie 1,5 giri 
mentre quella inferiore compie solo mezzo giro. I nasoturbinati e gli etmoturbinati 
hanno forme molto simili nelle tre specie esaminate. I nasoturbinati per più di metà 
della loro lunghezza appaiono come delle pliche ossee dalla forma uncinata per poi 
aprirsi e assumere la forma di una vescicola più o meno allungata. Gli etmoturbinati 
invece hanno sempre una forma finemente ramificata e complicata (da qui il nome 
alternativo di “labirinto etmoide). Non si sviluppano in lunghezza e rimangono 
confinati nel recesso olfattorio delimitato dalla lamina trasversa. 
I maxilloturbinati di A. tarfa hanno una forma allungata ma più semplice rispetto a 
quella degli artiodattili: hanno infatti mantenuto la pergamena superiore (Fig. 12a, 
13d). Tuttavia questa non compie un giro completo, assumendo quindi una forma a 
uncino. La pergamena inferiore è stata persa quasi completamente. Ne rimane solo 
un accenno visibile per un breve tratto della lunghezza dei maxilloturbinati. Inoltre 
i maxilloturbinati di A. tarfa si estendono solo per un breve tratto della lunghezza 
della cavità nasale. I maxilloturbinati degli artiodattili moderni invece si estendono 
buona parte della lunghezza della cavità nasale. I nasoturbinati hanno anch’essi 
forma allungata e si insinuano negli etmoturbinati. Formano una piega a uncino 
rivolto verso l’esterno. All’inizio si riducono procedendo verso la parte mediana. 
Nella parte posteriore si espandono di nuovo e, con l’aggiunta di una seconda 
propaggine, assumono la forma di una piccola vescicola allungata. Una forma 
simile si riscontra anche in alcuni artiodattili moderni. Gli etmoturbinati appaiono 
finemente ramificati come quelli degli artiodattili esaminati. Come nella maggior 
parte dei mammiferi, questi rimangono  
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confinati nel recesso olfattorio delimitato dalla lamina trasversa. 
I risultati sono stati tabellati in grafici a barre per una migliore comprensione. 
Nel grafico 1 le superfici dei turbinati sono state comparate con la larghezza del 
cranio. Il grafico rivela che H. amphibius appare come la specie con i turbinati più 
estesi. Si evince che nelle specie attuali maxilloturbinati e gli etmoturbinati hanno 
dimensioni simili. I nasoturbinati risultano meno sviluppati degli altri due set.  C. 
dromedarius e H. amphibius hanno gli etmoturbinati più sviluppati rispetto agli altri 
due set. A. buselaphus ha invece i maxilloturbinati più sviluppati degli 
etmoturbinati. Si vede che in A. tarfa i turbinati sono notevolmente ridotti rispetto 
alle specie attuali. Tutti e tre i set risultano ridotti ma la riduzione a carico dei 
maxilloturbinati appare decisamente più pronunciata. Gli etmoturbinati risultano il 
set più sviluppato. Contrariamente alle specie attuali i nasoturbinati appaiono più 
sviluppati dei maxilloturbinati. 
 Superficie tot. 
turbinati 
Superficie 
maxilloturbinati 
Superficie 
etmoturbinati 
Superficie 
nasoturbinati 
Aegyptocetus 
tarfa 
27806.3 4158.3 17009.6 6638.4 
Alcelaphus 
buselaphus 
93895.7 44116.86 30423.8 19355 
Camelus 
dromedarius 
109662 42677 55752.6 11232.4 
Hippopotamus 
amphibius 
248574.2 102397.2 114138.4 32038.6 
Tabella con i valori misurati delle superfici dei turbinati. I valori sono espressi in mm2. 
 30 
 
390,6
319,7
271,4
40,9
160,9
124,4
127,5
6,5
179,3
162,5
87,9
25
50,3
32,7
55,9
9,8
0 100 200 300 400 500
Hippopotamus amphibius
Camelus dromedarius
Alcelaphus buselaphus
Aegyptocetus tarfa
Nasoturbinati Etmoturbinati Maxilloturbinati Superficie totale
Grafico 1 Grafico rappresentante il rapporto tra le superfici dei turbinati e la lunghezza del cranio. 
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Grafico 2 Grafico rappresentante il rapporto tra superficie dei turbinati e larghezza bizigomatica 
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Nel grafico 2 sono riportati i valori dei rapporti tra la superficie dei turbinati e la 
larghezza bizigomatica. Dal grafico si vede che A. buselaphus è la specie con i 
turbinati più sviluppati. A. buselaphus, contrariamente agli altri due artiodattili, 
mostra anche un maggiore sviluppo dei maxilloturbinati rispetto agli etmoturbinati. 
Si vede che nelle specie attuali maxilloturbinati e etmoturbinati hanno estensioni 
simili. I nasoturbinati appaiono invece come il set più ridotto. Dal grafico si evince 
anche che in A. tarfa tutti e tre i gruppi di turbinati sono molto ridotti. La riduzione 
maggiore si riscontra a livello dei maxilloturbinati che risultano meno estesi dei 
nasoturbinati. Gli etmoturbinati in A. tarfa risultano i più estesi dei tre set. 
 
 
Il grafico 3 mostra i valori delle superfici dei turbinati rapportate alla superficie 
della camera dei turbinati. La specie con la maggiore superficie è C. dromedarius. 
Dal grafico si deduce che i nasoturbinati sono il set più ridotto dei tre. Tuttavia in 
A. buselaphus mostrano di avere un’estensione molto simile a quella degli 
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Grafico 3 Grafico rappresentante il rapporto tra le superfici dei turbinati e la superficie della camera dei 
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etmoturbinati. Come evidenziato nei grafici precedenti, l’estensione dei 
maxilloturbinati e degli etmoturbinati negli artiodattili sono simili. In H. amphibius 
e C. dromedarius gli etmoturbinati sono leggermente più estesi dei maxilloturbinati, 
viceversa in A. buselaphus. A. tarfa risulta nuovamente la specie con i turbinati 
meno estesi. La riduzione a carico dei maxilloturbinati è più pronunciata che negli 
altri due set. In A. tarfa gli etmoturbinati risultano più sviluppati rispetto a 
maxilloturbinati e nasoturbinati. Questi ultimi hanno un’estensione similare ai 
nasoturbinati di H. amphibius. 
 
 
Nel grafico 4 sono riportati i valori del rapporto fra superfici dei turbinati e massa 
corporea.  Da tale grafico si nota che A. buselaphus ha i turbinati più sviluppati fra 
le specie considerate. Nelle forme attuali i nasoturbinati risultano ancora più ridotti 
degli altri due set. In H. amphibius e C. dromedarius gli etmoturbinati risultano più 
estesi dei maxilloturbinati. In A. buselaphus si verifica la condizione inversa. In 
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questo grafico si nota che H. amphibius ha turbinati nettamente più ridotti rispetto 
a A. buselaphus e C. dromedarius. Queste due specie hanno infatti una estensione 
più che doppia rispetto a H. amphibius. Come i grafici precedenti, anche questo 
rivela che A. tarfa hai i turbinati più piccoli delle specie attuali, riduzione più 
evidente per i maxilloturbinati. Dal grafico si può vedere che i nasoturbinati di A. 
tarfa e H. amphibius hanno dimensioni similari. 
 
 
 
 
Nel grafico 5 sono rappresentati i valori del rapporto tra maxilloturbinati e 
etmoturbinati. I maxilloturbinati svolgono una funzione respiratoria, gli 
etmoturbinati svolgono una funzione olfattoria. Quindi questo rapporto può essere 
inteso anche come un rapporto fra superficie respiratoria e olfattoria. Dai valori 
riportati si intuisce che quasi tutte le specie hanno una maggiore superficie 
olfattoria. Fa eccezione solo A. buselaphus che ha un maggiore sviluppo dei 
turbinati respiratori. Questo si potrebbe imputare a un maggiore sviluppo 
longitudinale dei maxilloturbinati riscontrato anche nel cervo della Virginia 
(Ransolw et al. 2014). Dal grafico si evince anche che gli artiodattili attuali 
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globalmente hanno rapporti quasi 1:1 (media fra le specie attuali= 1.05). Quindi 
superficie olfattoria e respiratoria hanno estensioni molto simili. A. tarfa invece 
presenta un rapporto numericamente molto basso. Questo indica che gli 
etmoturbinati olfattori sono molto più estesi rispetto ai maxilloturbinati respiratori. 
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4 Discussione 
 
L’analisi dei valori del rapporto tra le superfici dei turbinati e la lunghezza del 
cranio dimostra che A. tarfa ha subito una grossa riduzione dei turbinati. Tale 
riduzione è più evidente se si esaminano i maxilloturbinati. Si può quindi affermare 
che la superficie respiratoria ha subito una riduzione più forte. H. amphibius ha i 
turbinati più sviluppati nonostante sia una delle specie con il cranio più allungato. 
Il rapporto tra le superfici dei turbinati e la larghezza bizigomatica mette in evidenza 
una situazione in A. tarfa simile a quella emersa dal rapporto analizzato in 
precedenza: la superficie respiratoria ha subito la riduzione maggiore, in un 
contesto di riduzione generale dei turbinati. A. buselaphus risulta come la specie 
con i turbinati più estesi. Questo potrebbe essere in parte dovuto al fatto che A. 
buselaphus ha un cranio molto allungato e stretto, quindi con un basso valore della 
Figura 14 Immagini rappresentanti le tre attuali specie esaminate (da arkive.org) in questo lavoro e il cranio 
di  A. tarfa (modificata da Bianucci & Gingerich 2011). A= Camelus dromedarius, B= Hippopotamus 
amphibius, C= Alcelaphus buselaphus, D= Aegyptocetus tarfa  
D 
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lunghezza bizigomatica. Tale basso valore potrebbe aver influito sul risultato finale 
del rapporto tra superficie dei turbinati e larghezza bizigomatica. 
Esaminando i valori del rapporto fra le superfici dei turbinati e la superficie della 
camera dei turbinati si vede che A. tarfa è la specie con i turbinati più ridotti. La 
riduzione maggiore è a carico della superficie respiratoria. La superficie dei 
nasoturbinati, rapportata all’estensione della camera dei turbinati, in A. tarfa e in H. 
amphibius è abbastanza simile. Questa situazione non si osserva negli altri rapporti 
fra superfici dei turbinati e caratteri di confronto esaminati e potrebbe dipendere da 
una forma simile della camera dei turbinati nelle due specie. 
Dal rapporto tra superfici dei turbinati e massa corporea emerge nuovamente una 
significativa riduzione dei turbinati. I turbinati respiratori risultano come il set più 
ridotto. I risultati del rapporto fra superfici dei turbinati e massa corporea dividono 
le specie in 2 gruppi separati da un ampio gap. Nel gruppo con i valori del rapporto 
tra superfici dei turbinati/massa corporea più alti vi sono A. buselaphus e C. 
dormedarius. Nel gruppo con i valori più bassi si trovano H. amphibius e A. tarfa. 
Nel caso di A. tarfa ciò può essere spiegato con la forte riduzione dei turbinati vista 
nei casi precedenti. Nel caso di H. amphibius questo gap con le altre due specie 
attuali si può spiegare con le differenti corporature delle specie esaminate. C. 
dromedarius e A. buselpahus hanno corporature più snelle e esili rispetto a H. 
amphibius, che invece è un animale molto massiccio e pesante. Questo fatto 
potrebbe aver influito sui valori dei rapporti tra le superfici dei turbinati e massa 
corporea. 
Analizzando i valori del rapporto superficie respiratoria/superficie olfattoria si 
evince che A. buselaphus è l’unica specie che ha i maxilloturbinati leggermente più 
sviluppati rispetto agli etmoturbinati. Si può quindi dedurre che A. buselaphus ha 
la superficie olfattoria leggermente ridotta rispetto alle altre specie attuali. Questo 
potrebbe trovare spiegazione nell’ecologia di A. buselaphus. Infatti questa è una 
specie gregaria. Quindi per individuare eventuali minacce predatorie si affida ai 
senti congiunti del branco. Questo potrebbe aver portato a una leggera diminuzione 
di importanza del senso dell’olfatto. Dai valori del rapporto maxilloturbinati e 
etmoturbinati si vede che le specie attuali hanno superficie respiratoria e olfattoria 
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di estensioni simili. Infatti la media dei valori delle specie attuali è di 1,05. Si può 
in generale affermare che per gli artiodattili attuali esaminati non è prevalente una 
funzione rispetto all’altra. A. tarfa invece ha un valore di 0,24, quindi gli 
etmoturbinati olfattori in questa specie sono molto più sviluppati dei 
maxilloturbinati respiratori. Di conseguenza si può ipotizzare che in A. tarfa fosse 
molto prevalente la funzione olfattoria sulla funzione respiratoria.   
Esaminando l’estensione totale dei turbinati, rapportata con i vari caratteri di 
confronto, fra gli artiodattili attuali non si ravvisano differenze particolarmente 
rilevanti. A. buselaphus risulta come l’animale con i turbinati più estesi se si 
considera il rapporto superficie dei turbinati/larghezza bizigomatica e il rapporto 
superficie dei turbinati/peso. Questo potrebbe essere imputabile al fatto che A. 
buselaphus possiede un cranio stretto e allungato e una corporatura snella e leggera. 
Nemmeno dall’esame dei maxilloturbinati fra le specie attuali si notano 
disuguaglianze evidenti. Tuttavia se si considerano i rapporti 
maxilloturbinati/larghezza bizigomatica e maxilloturbinati/massa corporea, A. 
buselaphus risulta come l’animale con i maxilloturbinati leggermente più 
sviluppati. La spiegazione probabilmente è simile alla precedente. Dai valori dei 
rapporti degli etmoturbinati con gli altri parametri di confronto emerge invece che 
C. dromedarius risulta la specie con la maggiore estensione degli etmoturbinati in 
quasi tutte le relazioni considerate. Si può quindi affermare che C. dromedarius ha 
un’elevata estensione degli etmoturbinati. Poiché gli etmoturbinati hanno funzione 
olfattoria, si può concludere che C. dromedarius ha un olfatto più sviluppato 
rispetto alle altre specie. La spiegazione potrebbe risiedere nella necessità di cercare 
fonti di cibo e di acqua negli ambienti aridi in cui vive questa specie (Mukasa-
Mugerwa 1981).  
Dai dati raccolti emerge che i nasoturbinati nelle specie attuali sono il set di turbinati 
più ridotto. Questo fenomeno in realtà non è limitato agli artiodattili, ma vale per 
tutti i mammiferi. In alcuni taxa, ad esempio i Primates, sono addirittura assenti 
(Hillenius 1992, Harkema 2006, Van Valkenburg et al 2011). Purtroppo deve 
ancora essere fatta chiarezza sulla reale funzione di queste strutture. Da i dati 
raccolti si nota che A. buselaphus ha i nasoturbinati più sviluppati. Se si considera 
vera l’ipotesi che i nasoturbinati siano interamente olfattori (Van valkenburg et al. 
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2011), i nasoturbinati di A. buselpahus potrebbero sopperire alla riduzione degli 
etmoturbinati visibile in questa specie.  
Nei Pinnipedia, carnivori marini, è 
stata rilevata un’imponente espansione 
dei maxilloturbinati respiratori (Fig. 
15). Questi ultimi hanno un’estensione 
circa doppia rispetto alla superficie 
respiratoria. Questa estensione 
superficiale sembra sia dovuta 
soprattutto alla necessità di conservare 
acqua. Infatti il mare, a causa della sua 
elevata salinità, non è una buona fonte 
idrica (Van valkenburg et al. 2011). 
Attualmente, H. amphibius è uno dei 
pochi artiodattili con una vita anfibia. 
Ci si potrebbe quindi aspettare 
un’espansione dei maxilloturbinati di 
H. amphibius analoga a quella dei 
Pinnipedia. I dati del rapporto tra superficie respiratoria e olfattoria tuttavia non 
concordano con tale ipotesi. Infatti, con un valore del rapporto tra superficie 
respiratoria e olfattoria di 0,91, H. amphibius mostra di avere maxilloturbinati e 
etmoturbinati di superficie simile (con 
una leggerissima prevalenza degli 
etmoturbinati).  Questo potrebbe essere 
motivato con il diverso ambiente di vita 
dei pinnepedi e dell’ippopotamo. I 
pinnipedi infatti sono animali totalmente 
marini e molto adattati alla vita 
acquatica (zampe trasformate in pinne, 
riduzione/eliminazione dei padiglioni 
auricolari). L’ippopotamo ha 
adattamenti meno spinti all’ambiente 
Figura 16 Hippopotamus amphibius nell’atto di 
brucare con bufaghe sul dorso (Bufagus africanus). 
Modificata da arkive.org 
Figura 15 TAC di un cranio dii foca leopardo 
(Hydrurga leptonyx) (sopra) (Modificata da Van 
Valkenburg et al. 2011) e di ippopotamo 
(Hippopotamus amphibius) (sotto). Si noti l’espansione 
dei maxilloturbinati (rossi) nella foca leopardo 
rispetto all’ippopotamo. I crani non sono in scala. 
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acquatico e non è marino. Pertanto, a differenza dei pinnipedi, non hanno problemi 
di approvvigionamento idrico. A conferma del ridotto adattamento alla vita 
acquatica, l'ippopotamo mostra un rapporto tra superficie respiratoria e olfattoria 
molto simile a quello degli altri artiodattili.  
Dai resti fossili è stato ipotizzato che A. tarfa avesse uno stile di vita semiacquatico 
(Bianucci & Gingerich 2011). Probabilmente ricercava il cibo in acqua ma tornava 
sulla terra ferma almeno per partorire la prole, come sembra che facesse un altro 
protocetide del genere Maicetus (Gingerich et al. 2009). Attualmente l’unico 
artiodattilo semiacquatico è H. amphibius. Stili di vita simili potrebbero portare ad 
adattamenti similari in specie molto distanti dal punto di vista evolutivo. Quindi si 
potrebbe ipotizzare di rilevare affinità tra A. tarfa e H. amphibius nell'estensioni dei 
turbinati o nei rapporti tra superficie respiratoria e olfattoria. Tuttavia H. amphibius 
mostra un’estensione maggiore di tutti e tre i set di turbinati. Anche i valori del 
rapporto maxilloturbinati/etmoturbinati sono molto diversi. Infatti A. tarfa mostra 
una netta prevalenza degli etmoturbinati, mentre H. amphibius mostra estensioni 
dei due set quasi uguali. Queste differenze possono trovare spiegazione nella 
differente ecologia delle due specie. Infatti A. tarfa probabilmente trovava la sua 
fonte di cibo nel mare come gli altri protocetidi (Uhen 2010). H. amphibius invece, 
pur passando molto tempo in acqua, svolge attività fondamentali come la nutrizione 
(H. amphibius si nutre di graminacee, Fig. 16) o il parto sulla terraferma (Lewison 
& Oliver 2008). Di conseguenza è più funzionale per H. amphibius mantenere un 
set completo di turbinati senza riduzioni come gli altri artiodattili terrestri. In 
conclusione A. tarfa doveva avere uno stile di vita più marcatamente acquatico di 
H. amphibius. Inoltre A. tarfa era con ogni probabilità un animale marino mentre 
H. amphibius è un animale che abita le acque dolci interne. Queste differenze a 
livello ecologico spiegano le differenze nello sviluppo dei turbinati. 
Osservando i turbinati degli artiodattili e quelli dei cetacei attuali, emerge un chiaro 
trend di riduzione/eliminazione di queste strutture. Infatti oggi solo i Mysticeti 
conservano un set di etmoturbinati molto semplici e ridotti. Gli odontoceti invece 
ne sono completamente sprovvisti. Esaminando i dati ricavati dalle TAC si più 
concludere che A. tarfa rientra perfettamente nel trend di riduzione generale dei 
turbinati osservato nella linea evolutiva dei cetacei. 
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Sulla base dei risultati ottenuti si può infatti affermare che A. tarfa, rispetto agli 
artiodattili attuali, presenta una consistente riduzione dei turbinati. Dall’esame dei 
dati si può vedere anche che la riduzione più marcata è stata a carico dei 
maxilloturbinati.  Infatti, contrariamente a tutti gli artiodattili attuali, i 
maxilloturbinati risultano meno estesi dei nasoturbinati. Tale atrofia si potrebbe 
attribuire a rotture post-mortem o a erosione in fase di fossilizzazione. Tuttavia 
questa ipotesi può essere scartata. Infatti il fossile, tranne per i tagli effettuati in fase 
di lavorazione, presenta un ottimo stato di conservazione (Bianucci & Gingerich 
2011). Inoltre i turbinati, nonostante risultino asimmetrici come il rostro, presentano 
gli stessi elementi morfologici da entrambe le parti. Ciò porta a considerare i 
turbinati di A. tarfa completi.  
 L’atrofia dei maxilloturbinati di A. tarfa si presta a considerazioni interessanti. 
Infatti i maxilloturbinati sono fondamentali nella fisiologia mammaliana. 
Consentono, infatti, di limitare le ingenti perdite di acqua alle quali l’animale 
andrebbe incontro derivate dall’alto tasso respiratorio dei mammiferi (Hillenius 
1992). Una grande riduzione dei maxilloturbinati porterebbe a uno sbilanciamento 
idrico e osmotico pericoloso per l’animale. Una simile riduzione in A. tarfa risulta 
ancora più interessante se si guardano gli adattamenti ai quali sono andati incontro 
i pinnipedi. Questi ultimi infatti hanno espanso molto i maxilloturbinati per la 
conservazione dell’acqua in ambiente marino (Van Valkenburg et al. 2011). Infatti 
Figura 17 TAC in visione trasversale del cranio di A. buselpahus (sinistra) e del cranio di A. tarfa destra. 
In rosso sono evidenziati i maxilloturbinati e in blu i nasoturbinati. Si la cavità di A. tarfa più libera rispetto 
a quella di A. buselaphus. Le bande scure nella TAC di A. tarfa sono i tagli effettuati dalla sega parzialmente 
riempiti di materiale. 
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gli animali marini hanno un 
limitato accesso all’acqua potabile. 
Anche A. tarfa era con ogni 
probabilità un animale marino 
(Bianucci & Gingerich 2011). Di 
conseguenza doveva avere gli 
stessi problemi di accesso all’acqua 
dolce che hanno attualmente i 
pinnipedi. Ci si potrebbe aspettare 
un’espansione dei maxilloturbinati 
analoga a quella rilevata nei 
Pinnipedia. Tuttavia i dati mostrano che così non è: A. tarfa mostra una riduzione 
drastica dei maxilloturbinati mentre i cetacei attuali ne sono totalmente sprovvisti. 
La totale perdita dei maxilloturbinati nei cetacei attuali viene motivata nella 
necessità di velocizzare gli scambi gassosi quando l’animale torna in superficie per 
respirare (Godfrey et al. 2012). Con dei veloci scambi respiratori i cetacei possono 
tornare subito sott’acqua. Quindi una camera nasale sgombra da impedimenti è 
funzionale a tale scopo. A. tarfa probabilmente aveva già la necessità di effettuare 
scambi respiratori veloci per tornare subito in immersione. Infatti la camera nasale 
di A tarfa appare decisamente più libera di quella degli artiodattili terrestri (Fig. 
17). Tuttavia rimane da spiegare come A. tarfa sopperisse alla mancanza di queste 
strutture. 
Una spiegazione potrebbe essere cercata nei Remingtonocetidae, un’altra famiglia 
di archeoceti provenienti dall’India. Anch’essi, come i Protocetidae, erano animali 
marini (Uhen 2010). I componenti di questa famiglia si caratterizzano per il loro 
rostro molto allungato e compresso lateralmente con narici poste all’estremità 
anteriore (Fig. 18). In uno studio di Bajpai et al. (2011) sono stati esaminati diversi 
crani di Remingtonocetus harudiensis. Sottoponendo all’esame della TAC uno di 
questi crani (IITR-SB 2770) è emersa la presenza di creste nella parte laterale della 
cavità nasale (Fig. 19). Queste creste sono state interpretate come gli attacchi dei 
maxilloturbinati. Tuttavia la lamina che si doveva proiettare all’interno della cavità 
nasale non si è conservata. Queste creste risultano molto corte e non si estendono 
Figura 18 Cranio di Adrewsiphius sloani, un appartenente 
alla famiglia dei Remingtonocetidae in visione dorsale (1), 
laterale (2). Si noti il rostro estremamente allungato e 
compresso. La barra di scala misura 10 cm. Modificata da 
Thewissen & Bajpai (2009)  
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nella parte anteriore del rostro. Nello studio si ipotizza che R. harudiensis, così 
come gli altri Remingtonocetide, potessero usare il rostro molto allungato per 
recuperare l’acqua impiegata nella respirazione. Il rostro per questi animali fungeva 
quindi come una riserva di acqua per contrastare l’ingresso di sali provenienti 
dall’acqua di mare (Bajpai et al. 2011). Anche A. tarfa ha un rostro allungato, 
sebbene non al livello di R. harudiensis. Quindi anche A. tarfa avrebbe potuto 
utilizzarlo come superficie di scambio e recupero dell’acqua dalla respirazione, 
assumendo quindi una funzione respiratoria. In questo modo i maxilloturbinati si 
sarebbero potuti ridurre senza causare scompensi idrici. I pinnipedi, come i loro 
progenitori carnivori terrestri, hanno un rostro raccorciato quindi questa strategia 
probabilmente non garantirebbe un sufficiente volume di acqua recuperata dalla 
respirazione. Per garantirsi una sufficiente quantità di acqua recuperata hanno 
quindi espanso molto i loro maxilloturbinati respiratori. 
Un’altra spiegazione per l’atrofia dei maxilloturbinati potrebbe arrivare dallo studio 
dei cetacei attuali. Questi ultimi infatti sono completamente sprovvisti di 
maxilloturbinati. Di conseguenza fanno ricorso ad altri sistemi per il recupero di 
acqua respiratoria all’interno della cavità nasale. Uno studio sperimentale di 
Coulombe et al. (1965) ha dimostrato che la perdita di acqua registrata nel delfinide 
Tursiops truncatus è solo il 30% di quella teorica di un mammifero terrestre di pari 
massa corporea. Quindi questi sistemi si rivelano dunque molto efficaci. Sono 
l’abbassamento del tasso di ventilazione e il raffreddamento dell’aria nei tratti 
respiratori superiori. I cetacei hanno dei polmoni molto efficienti che estraggono 
Figura 19 Ricostruzione 3D basata sulla TAC della cavità nasale (blu) e della cavità craniale 
(verde) di IITR-SB 2770. Cri pl= lamina cribrosa, Fr sin= seno frontale, Max sin= seno 
mascellare, Max tur= cresta di attacco dei maxillotrubinati, Nas phar= dotto nasofaringeo. 
La barra di scala misura 5 cm. Modificata da Bajpai et al. (2011) 
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una gran quantità ossigeno da ogni respiro. Questo permette loro di abbassare la 
frequenza del respiro e quindi diminuire le perdite di acqua respiratoria. Nei 
delfinidi Tursiops truncatus e Lagenorynchus acutus la temperatura all’interno dei 
passaggi nasali è di 9,8 C° più fredda rispetto a quella nel resto del corpo. Questo 
permette di raffreddare il volume d’aria esausta di ritorno dai polmoni e quindi di 
recuperare acqua tramite la condensazione di quest’ultima (Coulombe et al. 1965). 
Probabilmente A. tarfa utilizzava già uno o più di questi sistemi. In questo modo 
avrebbe potuto recuperare acqua dall’aria esalata con la respirazione senza l’ausilio 
di un set di maxilloturbinati che quindi si sarebbero ridotti.  
È possibile che A. tarfa presentasse anche altri adattamenti fisiologici per il 
recupero dell’acqua che si osservano nei cetacei attuali. Nei vertebrati i reni 
svolgono la funzione di mantenere l’equilibrio idro-salino all’interno del corpo. 
Questo avviene perché nel rene sono presenti dei sistemi per il recupero di sali e di 
acqua dall’urina prodotta dal corpo. I reni possono adattarsi all’ambiente di vita di 
un animale. Ad esempio, i pesci di acqua dolce sono ipertonici (i tessuti hanno una 
concentrazione di sali maggiore) rispetto all’ambiente circostante. Quindi hanno 
reni che recuperano più sali che acqua per mantenere il loro equilibrio osmotico 
interno. In questo modo producono un’urina molto diluita e bilanciano il richiamo 
di acqua dall’ambiente esterno. Gli animali marini in genere sono ipotonici (i tessuti 
hanno una concentrazione di sali minore) rispetto all’ambiente circostante. Quindi 
i loro reni sono particolarmente specializzati nel recupero di acqua per produrre 
urina molto concentrata. È stato dimostrato sperimentalmente che i cetacei marini 
hanno dei reni estremamente efficienti nel recupero idrico (Ortiz 2001). Inoltre sono 
molto responsivi: poco dopo l’ingestione di un pasto la funzionalità renale ha un 
picco. Questo significa che i reni aumentano repentinamente la loro attività per 
estrarre tutta l’acqua possibile dal cibo ingerito (Ortiz 2001). Tuttavia alcune specie 
di cetacei producono urina più diluita e ricorrono preferibilmente alla produzione 
di acqua metabolica tramite l’ossidazione del grasso corporeo. I cetacei infatti 
accumulano grandi quantità di grasso al di sotto della cute (pannicolo adiposo). 
Questo accumulo può essere in parte scomposto e ossidato per ottenere acqua (Ortiz 
2001). Si potrebbe ipotizzare che A. tarfa avesse già evoluto dei reni 
particolarmente efficienti. Tale sistema gli avrebbe permesso di massimizzare il 
 44 
recupero di acqua dall’urina prodotta. In alternativa poteva accumulare grasso 
sottocutaneo da utilizzare in un secondo momento per convertirlo in acqua. Queste 
ipotesi sono affascinanti tuttavia sono anche estremamente difficili da verificare. 
Infatti è molto raro che i tessuti molli come i reni o il tessuto adiposo si conservino 
allo stato fossile.  
Infine si potrebbe ipotizzare che la grande riduzione dei maxilloturbinati di A. tarfa 
fosse in parte compensata dalla relativa estensione dei nasoturbinati. Clifford e 
Witmer (2004) hanno esaminato dettagliatamente la cavità nasale di Saiga tatarica, 
un artiodattilo delle steppe russe e mongole. In questo lavoro viene detto che i 
nasoturbinati di S. tatarica hanno funzione in parte respiratoria e in parte olfattoria. 
Se questa condizione fosse vera per tutto l’ordine degli artiodattili, potrebbe esserlo 
anche per gli archeoceti in considerazione delle possibili relazioni filogenetiche tra 
i due ordini. I nasoturbinati in A. tarfa più estesi dei maxilloturbinati potrebbero 
aver sopperito almeno in parte alla riduzione di questi ultimi garantendo una 
sufficiente superficie respiratoria. I nasoturbinati di A. tarfa appaiono comunque 
ridotti rispetto alle specie attuali esaminate e pertanto è improbabile che da soli 
sostituissero integralmente i maxilloturbinati nella loro funzione respiratoria.  
Più facilmente spiegabile risulta invece la riduzione degli etmoturbinati osservata 
in A. tarfa. Nei mammiferi terrestri l’olfatto viene utilizzato sia per la ricerca del 
cibo sia per instaurare relazioni sociali (ricerca del partner, riconoscimento della 
prole ecc.) (Hillenius 1992, Hillenius 1994, Harkema et al. 2006, Pihlström 2008, 
Van Valkenburg et al 2011). Tuttavia i recettori olfattori dei mammiferi sono adatti 
a captare le molecole odorose disciolte nell’aria mentre sono inefficaci 
nell’ambiente subacqueo (Pihlström 2012). Quindi negli animali semiacquatici gli 
etmoturbinati adibiti all’olfatto si riducono. Questo fenomeno è stato osservato nei 
Pinnipedia (Van Valkenburg et al. 2011) ed è emerso anche dai dati su A. tarfa 
raccolti in questo studio. Il motivo è che molto probabilmente A. tarfa non si 
affidava più all’olfatto per la ricerca del cibo. Nel cranio sono presenti 
caratteristiche quali l’asimmetria del rostro, un largo canale mandibolare, 
assottigliamento della mandibola e una parziale separazione del periotico dallo 
squamosale (Bianucci & Gingerich 2011). Tali caratteristiche sono presenti anche 
in altri protocetidi e sono probabilmente correlate alla capacità di percepire suoni 
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ad alta frequenza emessi da alcuni pesci (Fahlke et al. 2011).  Di conseguenza è 
probabile che A. tarfa sfruttasse questa capacità per la ricerca del cibo. L’olfatto 
quindi non sarebbe stato usato per la ricerca del cibo ma avrebbe assunto una 
funzione prettamente sociale.  
Va detto che un set di etmoturbinati ridotto non implica necessariamente un olfatto 
che funziona poco o male. Infatti l’olfatto è diviso in tre componenti: acuità, 
sensibilità e discriminazione. L’acuità è la capacità di distinguere molti odori 
diversi. La sensibilità è la capacità di rilevarli anche a basse concentrazioni. Infine 
la discriminazione è la capacità di distinguere odori simili (Van Valkenburg et al. 
2011). Studi sperimentali hanno dimostrato che una riduzione degli organi olfattori 
Figura 20 Confronto tra la sezione di un cranio di Balaenoptera acutorostrata 
(sopra) (Modificata da Godfrey et al. 2012) e la sezione del cranio (ricostruito 
digitalmente) di A. tarfa (sotto). Si notino i turbinati molto semplici di B. 
acutorostrata in rapporto a quelli di A. tarfa più complessi e ramificati. 
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non è correlata con una diminuzione della discriminazione o della sensibilità (Laska 
et al. 2005). I dati raccolti in questi studi suggeriscono che una riduzione degli 
organi olfattori si rifletta piuttosto in una ridotta capacità di rilevare un ampio 
spettro di odori. Quindi A. tarfa probabilmente poteva percepire pochi odori anche 
a concentrazioni anche molto basse. Probabilmente l’olfatto veniva usato per la 
ricerca di un partner o il riconoscimento dei piccoli, similmente a quanto accade 
oggi con le foche (Laska et al. 2010).  
Infine,  confrontando gli etmoturbinati di A. tarfa con quelli dei misticeti attuali (gli 
unici cetacei che conservano gli etmoturbinati molto rudimentali) si osservano delle 
notevoli differenze. Gli etmoturbinati di A. tarfa, sebbene ridotti rispetto agli 
artiodattili attuali, appaiono molto più finemente ramificati e relativamente estesi 
rispetto a quelli dei misticeti. In questi ultimi gli etmoturbinati sono ridotti a poche 
semplici pieghe ossee poste nel recesso olfattorio (Fig. 20). Pertanto è probabile 
che l’olfatto di A. tarfa fosse più sensibile rispetto a quello dei misticeti attuali. 
Tuttavia l’olfatto potrebbe aver assolto funzioni differenti nei due taxa. Sembra 
infatti che i misticeti usino l’olfatto per captare sostanze emesse dai banchi di krill 
(Godfrey et al. 2012). A. tarfa invece è probabile che si servisse del suo apparato 
uditivo modificato per la ricerca della preda e l’olfatto fosse relegato solo alla 
socialità. 
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5 Considerazioni filogenetiche 
 
Dagli studi sui maxilloturbinati è emerso che i questi ultimi sono in qualche modo 
connessi con la filogenesi dei mammiferi. È stato più volte osservato che gli 
appartenenti al medesimo ordine mostrano morfologie dei maxilloturbinati simili 
(Fig. 21) (Hillenius 1992, Hillenius 1994, Van Valkenburg et al. 2004, Van 
Valkenburg et al. 2011). L’origine dei cetacei è ancora una questione dibattuta. 
Precedentemente si riteneva che il gruppo che diede origine ai cetacei fossero i 
Mesonichia, un gruppo di carnivori condilartri (Gingerich et al. 1995). Tuttavia 
successive evidenze fossili hanno dimostrato che il gruppo che diede origine ai 
Figura 21 Sezione trasversale della cavità nasale di alcuni mammiferi che mette in evidenza i 
maxilloturbinati (mx.t.), i nasoturbinati (n.t.), il canale nasolacrimale (n.l.d.) e nell’uomo gli 
etmoturbinati (eth.t.). Uomo, Homo (Ordine: Primates); bufalo nero, Syncerus (Ordine: 
Artiodactyla); tasso, Meles (Ordine: Carnivora); foca, Phoca (Ordine: Carnivora); ratto canguro, 
Dipodomys (Ordine: Rodentia); topo, Peromyscus (Ordine: Rodentia); toporagno, Sorex (Ordine: 
Soricomorpha); riccio, Erinaceus (Ordine: Erinaceomorpha). Modificata da Hillenius 1992. 
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cetacei più di 50 milioni di anni furono i cetacei. Infatti Thewissen et al. (2001) 
hanno riportato il ritrovamento di due cetacei basali (Pakicetus e Ichthyolestes) che 
presentavano l’astragalo a doppia puleggia. Tale caratteristica è un carattere 
condiviso da tutti gli artiodattili (sinapomorfia). In seguito sono stati fatti altri studi 
che hanno più volte confermato e rafforzato questo legame (Gingerich et al 2001, 
Thewissen et al 2009). Gli studi molecolari indicano gli Hippopotamidae come la 
famiglia attuale più vicina ai cetacei (Geisler & Theodore 2009). Tuttavia 
quest’ultima ipotesi non è largamente accettata e quindi La questione dell’origine 
dei cetacei rimane ancora, almeno in parte, da chiarire. È però evidente che l’origine 
dei cetacei è da ricercarsi negli artiodattili. 
Poiché i cetacei e gli artiodattili sono strettamente imparentati, i maxilloturbinati di 
questi due gruppi dovrebbero mostrare una somiglianza dal punto di vista 
morfologico.   Attualmente i cetacei hanno perso i maxilloturbinati. Tuttavia queste 
strutture sono ancora presenti negli archeoceti. L’eccezionale stato di 
conservazione di A. tarfa permette di confrontarne i 
maxilloturbinati con quelli degli artiodattili esaminati 
e di altri gruppi. Questo confronto è stato fatto per 
verificare se la morfologia dei maxilloturbinati 
confermasse la vicinanza dei cetacei al gruppo degli 
artiodattili.  
I carnivori hanno tipicamente dei maxilloturbinati 
poco sviluppati in lunghezza e dalla forma a doppia 
pergamena molto ramificata (dendritica) (Fig. 21, 
23a) (Van Valkenburg et al. 2004). I carnivori 
acquatici mostrano una struttura più finemente 
ramificata, a dimostrazione dell’espansione dei loro 
maxilloturbinati. Gli artiodattili invece presentano 
dei turbinati allungati a doppia pergamena semplice 
(Fig. 21 e 23c), un carattere esclusivo di questo ordine 
(Harkema 2006). La pergamena inferiore risulta 
quella meno sviluppata e convoluta. Dalla Fig. 23d si 
possono osservare i turbinati di un perisodattilo 
Figura 22 Sezione trasversale di un cranio 
fresco di E. caballus dove vengono 
mostrati i maxilloturbinati (evidenziati in 
rosso) alla loro massima convoluzione. Si 
noti il maggiore spessore di questo set di 
maxillotrubinati rispetto a quelli degli 
artiodattili mostrati sotto. Modificata da 
Arencibia et al. (2000). 
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(Equus caballus). Tale gruppo mostra dei maxilloturbinati allungati e dalla forma a 
pergamena singola e non ramificata. Questa singola pergamena compie 1,5 giri e si 
presenta molto alta e stretta (Fig. 22). Sono quindi differenti rispetto a quelli degli 
artiodattili che invece hanno una pergamena doppia (Fig. 22c e d). Inoltre i turbinati 
di E. caballus si presentano decisamente più spessi e massicci rispetto a quelli degli 
artiodattili esaminati. 
Confrontando i maxilloturbinati di A. tarfa con quelli della volpe grigia (Urocyon 
cinereumargenteus) (Fig. 23b) si nota subito l’estrema diversità. U. 
cinereumargenteus mostra infatti la tipica morfologia dei carnivori con una doppia 
pergamena estremamente dendritica. In A. tarfa invece mancano ramificazioni di 
qualsiasi genere e hanno una forma a uncino molto semplice.  Si può concludere 
che questa diversità nella morfologia dei maxilloturbinati riflette la lontananza 
filogenetica tra cetacei e carnivori. 
Confrontando invece i maxilloturbinati di A. tarfa con quelli dell’artiodattilo C. 
dromedarius (Fig. 23c), nonostante l’atrofia dei maxilloturbinati del primo, 
emergono delle affinità. C. dromedarius mostra la tipica struttura a doppia 
pergamena semplice degli artiodattili. A. tarfa sembra invece mostrare una versione 
semplificata di tale struttura. La pergamena superiore in A. tarfa si è ridotta fino a 
compiere solo un mezzo giro assumendo quindi una forma uncinata. La pergamena 
inferiore sembra invece essere stata persa quasi del tutto. Ne rimane tuttavia un 
accenno poco visibile a circa metà della lunghezza dei maxilloturbinati (indicato 
dalle frecce in Fig. 23a). Le similitudini tra i maxilloturbinati di A. tarfa e i 
maxilloturbinati di C. dromedarius, e in generale degli artiodattili, indicano una 
vicinanza filogenetica tra questi due taxa. Tale vicinanza è confermata dal dato 
paleontologico e dal dato molecolare (Thewissen et al. 2009, Geisler & Theodore 
2009). 
Secondo le indagini molecolari, il gruppo più strettamente imparentato con i cetacei 
sarebbe la famiglia degli Hippopotamidae (Geisler & Theodore 2009). Si potrebbe  
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Figura 23 Sezioni di crani di diverse specie appartenenti a vari ordini che mostrano i maxilloturbinati a circa il 50% della loro 
lunghezza. I maxilloturbinati sono evidenziati in rosso.  Aegyptocetus tarfa, Cetacea (A); Urocyon cinereumargenteus, Carnivora 
(B); Camelus dromedarius, Artiodactyla (C); Equus caballus, Perissodactyla (D). Le immagini A, B, e C sono state ottenute 
tramite l’esame TAC, l’immagine D da una risonanza magnetica (RM). L’immagine TAC di U. cinereuargenteus è stata 
modificata da Van Valkenburg et al. (2004). L’immagine RM di E. caballus è stata modificata da Arencibia et al. (2000). I 
crani non sono in scala. 
A B 
 
C D 
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dunque ipotizzare che vi possa essere una somiglianza maggiore fra i turbinati di A. 
tarfa e di H. amphibius rispetto a quelli degli altri artiodattili. Tuttavia ciò non è 
stato rilevato dalle immagini esaminate. H. amphibius infatti mostra una morfologia 
dei maxilloturbinati sostanzialmente molto simile a quella degli altri artiodattili 
(Fig. 24). L’unica differenza evidente rispetto a C. dromedarius è una pergamena 
più lassa e aperta. Le somiglianze fra H. amphibius e A. tarfa si riducono a quelle 
già osservate in C. dromedarius. Si può quindi concludere che l’analisi della 
morfologia dei maxilloturbinati, in questo caso, non può entrare così nel dettaglio 
da stabilire relazioni filogenetiche a livello di famiglia.  
In generale l’analisi sui maxilloturbinati sembra concordare con il dato 
paleontologico. Gli ultimi ritrovamenti infatti indicano che le forme più 
strettamente imparentate con i cetacei sono alcuni artiodattili estinti e meno derivati 
appartenenti alla famiglia dei Raoellidae.  Tra queste specie si può citare Indohyus, 
un artiodattilo terrestre che però mostrava alcuni adattamenti alla vita acquatica 
quali l’ispessimento delle pareti ossee (pachiostosi) e un marcato ispessimento della 
bolla timpanica (carattere presente anche nei cetacei) (Thewissen et al 2007).  
All’interno del clade degli ungulati l’unico ordine attualmente vivente, oltre agli 
artiodattili, è quello dei Perissodactyla che comprende animali con numero di dita 
dispari (cavalli, rinoceronti e tapiri). Confrontando la morfologia dei 
Figura 24 Immagini TAC in visione trasversale del cranio di H. amphibius (sinistra) e di A. tarfa (destra). In 
rosso sono evidenziati i maxilloturbinati a circa 50% della loro lunghezza. 
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maxilloturbinati di A. tarfa con quella dei maxilloturbinati dei perissodattili 
dovrebbero emergere meno somiglianze rispetto a quelle rilevate nel confronto 
precedente con gli artiodattili.  Dal confronto con i maxilloturbinati di E. caballus 
(Fig. 23d) è emerso che, a metà della lunghezza di questo set, la forma potrebbe 
sembrare abbastanza simile a quella di A. tarfa. È infatti presente in entrambe le 
specie una pergamena singola che compie un giro completo assumendo una forma 
uncinata. Tuttavia un importantissimo elemento di differenziazione è che in E. 
caballus è del tutto mancante la pergamena inferiore. Tale elemento è invece 
presente, sebbene in forma estremamente rudimentale, in A. tarfa. Questo porta a 
considerare i maxilloturbinati di A. tarfa morfologicamente più simili ai 
maxilloturbinati degli artiodattili rispetto a quelli dei perissodattili. I risultati di 
questo confronto confermano la maggiore vicinanza filogenetica dei cetacei agli 
artiodattili rispetto ai perissodattili. 
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6 Conclusioni 
 
I risultati di questo studio confermano che nella cavità nasale del cranio dell'olotipo 
di Aegyptocetus tarfa sono eccezionalmente conservati i turbinati. Sono stati 
riconosciuti e ricostruiti in dettaglio i nasoturbinati, i maxilloturbinati e gli 
etmoturbinati ancora presenti in questo archeoceto parzialmente adattato alla vita 
acquatica. Diversamente, nei cetacei attuali i turbinati si presentano estremamente 
ridotti e limitati agli etmoturbinati (misticeti) o completamente assenti (odontoceti).  
Questo studio ha messo tuttavia in evidenza che i turbinati di A. tarfa sono 
notevolmente ridotti rispetto a quelli degli artiodattili attuali. Un tale stato di atrofia, 
soprattutto dei maxilloturbinati, suggerisce che A. tarfa, come i cetacei attuali, 
avesse già sviluppato meccanismi alternativi per la conservazione dell'acqua dolce. 
Infatti i maxilloturbinati svolgono un'importante funzione di conservazione di 
acqua dolce nei mammiferi terrestri e una loro riduzione in un animale marino pone 
dei seri problemi, dato che il mare è una pessima fonte idrica a causa della sua 
elevata salinità. Un'ipotesi è che A. tarfa utilizzasse la voluminosa cavità nasale 
presente nel rostro per conservare acqua dolce in maniera simile a quanto proposto 
per Remingtonocetus harudiensis, un altro archeoceto che si distingue per avere   
rostro e cavità nasale molto allungati.   
È inoltre possibile che A. tarfa avesse già sviluppato i seguenti sistemi utilizzati dai 
cetacei attuali per evitare di andare incontro a fenomeni di disidratazione 
estremamente pericolosi:  
 raffreddamento della camera nasale,  
 diminuzione della frequenza respiratoria 
 aumento dell’efficienza dei reni 
 ossidazione del grasso corporeo 
La riduzione degli etmoturbinati che si osserva in A. tarfa suggerisce che questo 
cetaceo avesse un olfatto meno sviluppato rispetto a quello degli artiodattili e di 
molti altri mammiferi terrestri. Probabilmente A. tarfa non utilizzava l'olfatto per la 
ricerca del cibo avendo già sviluppato la capacità di percepire suoni ad alta 
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frequenza in ambiente acquatico emessi dalle prede. Tuttavia l’olfatto era 
probabilmente ancora utilizzato fuori dall’acqua per una funzione sociale come 
avviene oggi nei pinnipedi. 
All’interno dell’acceso dibattito 
sull’origine dei cetacei, il confronto 
tra la morfologia dei maxilloturbinati 
di A. tarfa con quella di artiodattili 
attuali ha fornito una nuova conferma 
della vicinanza filogenetica fra 
cetacei e artiodattili. Infatti i 
maxilloturbinati di A. tarfa, 
nonostante siano estremamente 
ridotti, risultano più somiglianti a 
quelli degli artiodattili che a quelli 
dei perissodattili e degli altri gruppi 
presi in esame in questo studio. 
Tuttavia il confronto non è potuto 
arrivare a un livello di dettaglio tale 
da confermare o smentire l’ipotesi 
degli ippopotami come sistergroup dei cetacei, derivata dai dati molecolari. Infatti 
i maxilloturbinati di A. tarfa non mostravano una maggiore somiglianza con i 
maxilloturbinati di Hippopotamus amphibius rispetto a quelli degli altri artiodattili 
esaminati. Tuttavia non si esclude che l’esame della morfologia dei maxilloturbinati 
possa essere in futuro uno strumento utile a supporto delle analisi filogenetiche. 
Potrebbe infatti aiutare a chiarire alcuni legami filogenetici irrisolti non solo nei 
cetacei, ma anche in altri gruppi di mammiferi attuali e estinti. Purtroppo un grosso 
ostacolo a questo tipo di approccio è la difficoltà di conservazione di tali delicate 
strutture ossee allo stato fossile. 
Questo studio è stato realizzato grazie alla tecnologia della Tomografia Assiale 
Computerizzata. Tale tecnica, insieme ad altre di imaging diagnostico digitale, ha 
aperto in questi ultimi anni nuove strade per lo studio dei vertebrati fossili. Si tratta 
infatti di esami non invasivi o distruttivi per il reperto. Permettono inoltre di 
Figura 25 Ricostruzione artistica di Maiacetus, un 
protocetide come A. tarfa, con il suo piccolo. A. tarfa in 
vita doveva avere un aspetto molto simile a Maiacetus. 
(Modificata da flickr/Univesity of Michigan Museum 
of Natural History.com) 
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visualizzare strutture interne, anche di piccole dimensioni, senza che il fossile venga 
danneggiato. In aggiunta, permettono anche di quantificare parametri altrimenti 
difficilmente misurabili (come la superficie o il volume di cavità interne o di 
superfici ricurve come i turbinati) tramite i sempre più numerosi software a 
disposizione (molti dei quali gratuiti) per la visualizzazione e gestione di queste 
immagini digitali.  
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